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摘要 : 蚊虫 主要 依赖 嗅觉 系统 与 外 界 环境 进行 化 学 信息 交流 。 蚊 虫 通过 嗅觉 感受 系统 寻找 食物 、 配 偶 和 产 卵 场 
所 , 进而 做 出 相应 的 行为 反应 。 本 文 综述 了 近年 来 蚊虫 嗅觉 系统 对 气味 信号 神经 传导 机 制 的 研究 进展 。 蚁 忠 的 嗅 
We eas EEE LT A AP SAA, 触角 上 的 毛 形 感 器 和 锥 形 感 器 感受 氨水 、 乳 酸 、 羧 酸 类 化 合 物 等 人 体 和 其 他 动物 
释放 的 微量 气味 物质 ， 下 晤 须 上 的 锥 形 感 硕 则 感受 呼出 的 二 氧化 碳 以 及 一 些 其 他 的 挥发 性 物质 ; CR oe a 
部 有 受 体 神经 细胞 , 其 上 分 布 有 嗅觉 受 体 和 蛋白 , 娄 虫 对 外 界 环境 的 化 学 感受 就 是 通过 气味 物质 与 这 些 受 体 蛋 白 互 
作 而 得 以 实现 ; 根据 对 不 同 气味 物质 的 反应 谱 差异 , 嗅觉 神经 细胞 被 分 为 不 同 的 功能 类 型 ; 来 自 嗅觉 神经 细胞 的 
神经 信号 进一步 从 外 周 传 导 至 中 枢 神 经 中 脑 触 角 叶 内 的 神经 小 球 , 在 此 对 信息 进行 初步 的 处 理 , 通过 评估 嗅觉 神 
经 细胞 的 反应 和 触角 叶 内 的 神经 小 球 相应 被 激活 的 区 域 , 不 同 小 球 被 分 别 命 名 ; 最 后 , 神经 信号 继续 整合 ,由 投 
射 神经 传 回 前 脑 , 最 终 引 发 一 系列 昆虫 行为 反应 。 这 些 研究 从 理论 上 前 析 了 气味 信号 在 蚊虫 嗅觉 系统 中 的 神经 转 
导 通 路 , 对 于 我 们 次 刻 理 解 蚊 虫 的 嗅 党 系统 具有 重要 意义 ,同时 也 有 助 于 进一步 理解 其 他 昆虫 甚至 人 类 的 气味 识 
别 机 制 及 进行 更 深层 次 神经 科学 的 探索 。 
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Abstract: Mosquitoes are highly dependent on their olfactory system for chemical communication with the 
external environment including searching for foods, mating partners and oviposition sites. This article 
reviews the research progress on neuron projection mechanism of olfactory system to odor signals in 
mosquitoes. Olfactory appendages in moquitoes include antennae and maxillary palps that carry a variety 
of sensilla. Sensilla trichodea and sensilla grooved-peg in the antennae are sensitive to ammonia, L-lactic 
acid and carboxylic acids. The grooved peg sensilla in the maxillary palp are sensitive to carbon dioxide. 
These sensilla house olfactory receptor neurons ( ORNs) in which olfactory receptor proteins are 
embedded. Host detection in mosquitoes starts with interactions between odorants and receptor proteins 
present on the dendritic membrane of the ORNs. ORNs are divided into different functional classes based 
on the response spectra to different odours. ORNs project to different glomerular areas of the antennal 
lobe (AL) in the deuterocerebrum of the central nervous system. The antennal lobe glomeruli in different 
response area are identified. The neuron signal is finally transduced to projection neuron (PN) in the 
potocerebrum and elicits the behaviour response of mosquitoes. These researches shed light on the neuron 
transduction channel of odor signal in olfactory system in mosquitoes. These results are very important for 
us to understand not only olfactory system in mosquitoes but also the odor perception mechanism of other 
insect species and human, and are helpful for further exploration in neuron science. 
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蚊虫 是 对 人 类 威胁 最 大 的 卫生 媒介 昆虫 , NAN 
叮咬 骚扰 人 类 , 而 且 传 播 各 种 致命 的 传染 性 疾病 ， 
如 多 种 脑 炎 、 登 章 热 、 症 疾 、 裂 合 热 、 丝 虫 病 、 黄 热 
病 。 仪 症 疾 每 年 临床 感染 人 数 达 到 3 ~5 亿 ( 非 洲 
占 世 界 的 80% ) , 每 年 的 死亡 人 数 达 100 H. WR 
羽化 以 后 要 取 食 花蜜 、 植 物 汁 液 , 吸食 人 或 动物 的 
血液 , 定位 产 卵 场所 , 这些 都 需要 蚊虫 使 用 咒 觉 系 
统 来 感受 (Takken and Knols, 1999; Zwiebel and 
Takken, 2004) 。 因 此 , 通过 蚊虫 品 觉 研究, 解析 植 
物 、 人 体 以 及 产 卵 场所 等 环境 中 的 化 学 信息 ,研制 
相关 的 引诱 剂 产 品 , 最 终 可 以 开发 调控 蚊虫 的 新 方 
法 、 新 技术 。 相 关 研 究 已 经 在 国外 很 多 著名 的 实验 
=J JE (Wang et al., 2009, 2010; Carey et al., 
2010; Pitts et al., 2011; Bohbot et al., 2011; Jones et 
al., 2012; Rinker et al., 2012; Pask et al., 2013). 

昆虫 的 神经 系统 (nervous system) 支配 着 一 切 
生命 活动 , 包括 与 外 界 环境 取得 联系 、 协 调 虫 体 的 
快速 运动 ,以 及 调节 其 内 部 的 生理 状态 与 复杂 多 变 
的 外 界 环境 保持 一 臻 等。 同样 ， 昆 虫 使 用 噢 党 感受 
系统 对 周围 物质 的 识别 也 受到 其 神经 系统 的 文 配 。 
到 目前 为 止 , 国外 有 关 蚊 忠 对 气味 物质 的 嗅觉 神经 
传导 机 制 研究 进展 很 快 并 且 不 断 创新 ， 相对 而 言 ， 
国内 这 方面 的 研究 尚 等 深入。 我 们 在 查阅 大 量 文献 
的 基础 上 对 蚊虫 嗅觉 系统 对 气味 信和 号 的 神经 传导 机 
制 从 外 周 和 中 枢 两 个 方面 进行 综述 , 期 望 能 为 推动 
国内 在 此 领域 的 研究 提供 参考 。 


1 SR AY et RS 


HB HS FA) Oe ot as Ee he PA AP SZ BUR 
HER Te ase BOT TIR SE RI PT Ay EA 
NSA PT ATE A MEMA ERRE Ee at 
Eo WEK EE ZE Anopheles gambiae 触角 有 具有 4 
种 类 型 的 薄 壁 感 妖 ,分 别 为 毛 形 感 带 ( sensilla 
trichodea) 、 锥 形 感 器 (sensilla grooved-peg) ~ EJE 
感 器 (sensilla coeloconica ) V4 Ae Hh FE RX ZS ( sensilla 
ampullaceal ) ( Qiu et al., 2006) 。 电 生理 和 行为 学 研 
究 表 明 , 感受 气味 分 子 的 感 名 主要 是 毛 形 和 锥 形 感 
器 , 其 中 毛 形 感 器 对 人 体 气 味 微量 物质 具有 很 强 的 
敏感 性 ; 而 锥 形 感 希 是 仅 次 于 毛 形 感 需 的 兄 一 类 重 
要 的 咒 党 感 器 , 对 人 体 散发 在 空气 中 的 重要 物质 乳 
酸 和 所 水 具有 很 强 的 敏感 性 (Davis，1984 ) FRE HE 
形 感 器 和 瓶 形 感 器 是 温度 感 器 , 感知 人 体 周 围 空 气 
温 湿 梯 度 ( Mclver, 1982)。 此 外 , 触角 上 还 有 2 种 


KAI A) JER BE Hh] FZ Je as (sensilla chaetica) ， 由 于 刺 形 
er wee KS RA, m T A kA 
E, 因此 推测 其 主要 起 一 种 近 距 离 的 感受 作用 : ME 
性 蚊 忠 的 刺 形 感 妖 表现 为 近 距 离 对 宿主 的 准确 定 
位 ; 雄性 蚊虫 则 主要 表现 为 近 距 离 对 交配 环境 的 选 
择 。 通 过 电 生理 研究 证 明 , 刺 形 感 硕 对 性 信息 素 刺 
激 无 生理 反应 , 对 机 械 震 动 有 反应 , 是 一 种 触觉 感 
售 ( Mclver, 1982 ) 。 

fe MEME DX] EL IF An. gambiae 触角 上 拥有 
630 M E JÉ IX as Al 84 A~ FEI J at ( Davis and 
Sokolove, 1975; Mclver, 1982; Steinbrecht, 1997) 。 
DUR Akf FE TZ BR ai Oy BEE ZS), TTT RET BR a) FE A 
壁 结构 , 具有 10 ~ 12 PERKE. K EEEX 
Be An. gambiae 毛 形 感 副 根据 形态 可 以 分 为 两 个 亚 
AJ, BN) E Æ (sensilla trichodea E, TE) a C 型 
(sensilla trichodea C, TC) ,二 者 形状 相似 ,前 者 略 
短 于 后 者 ,长 分 别 为 16.9+1.4 um 和 21.3+2.2 
wm (Qiu et al., 2006), Boo( 1980) 详尽 地 研究 了 期 
氏 按 用 An. stephensi 毛 形 感 带 的 结构 , 根据 毛 形 感 
WRA, 厚度 、 了 和 孔道 密度 将 其 分 为 5 种 类 型 。 

蚊 忠 下 频 须 也 是 接受 气味 刺激 的 瘟 官 。 其 上 的 
Iam BRE TRI FZ R ait (sensilla chaetica) , $f HZ) as 
( sensilla campaniforma ) 外 ， Mclver 和 Charlton 
(1970) HEK T F AAR it — i EAA — PP BE 
RRR R A AADRA LEB, HRLZAZT: 
bulb organ, peg sensilla, capitate pegs。 不 过 其 仍然 
Jes ET Ras PP, EB op i CEP RR , 
是 感受 CO, AY EEk ty ( Mclver and Siemicki, 
1975; Grant et al., 1995; Syed and Leal, 2007), @ 
KP MAT CO, 的 感受 作用 人 研究 报道 较 多 , 例如 : 
Kellogg(1970) 证 实 埃及 伊 蚊 Aedes aegypti F SAU 
art CO, 敏感 ; 在 风 洞 中 切 去 致 伴 库 蚁 Culex 
quinquefasciatus 的 下 显 须 后 , 对 CO, 的 追踪 功能 丧 
失 ( Omer and Gillies, 1971); SURE BR SKA 
350 pm, 并 且 有 4 市 , 感受 CO, 的 锥 形 感 器 位 于 远 
端的 第 4 市, 长 约 16 um, 顶端 球形 , TEBE PF ail 
须 上 大 约 有 80 个 (Syed and Leal, 2007) 。 


2 SR AI KS A 


像 大 部 分 昆虫 一 样 , 蚊虫 信息 素 通讯 中 存在 着 
两 种 重要 的 吕 沉重 日 一 -气味 结合 重 日 (odorant 
binding protein, OBP ) Ail IR i 3% (KE H (olfactory 
receptor, OR) , X PPPE A TERUR IR DEE E 8 A 
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化 学 信息 调控 中 起 着 重要 的 作用 。OBP FE TR 
党 感 融 淋巴 液 中 , 围绕 在 ORN 周围 ; OR 则 存在 于 
ORN 的 树 突 膜 上 ,是 气味 分 子 的 直接 受 体 
(Biessmann et al., 2002; Vogt, 2002; Xu et al., 
2003; Ishida et al., 2002, 2004; 4728“, 2008) 。 

通过 原 位 杂交 技术 分 析 显 示 , 每 个 OR 基因 都 
以 保守 的 空间 形式 在 触角 和 下 上 显 须 的 ORN 中 表达 ， 
其 对 气味 物质 具有 高 度 的 选择 性 和 特异 性 。 不 同 
ORN 气味 反应 谱 的 差异 性 正 是 由 于 各 自 表达 OR 
的 气味 反应 谱 的 差异 (Jefferis et al., 2007 ) Pitts 等 
(2004 ) 报 道 在 冈比亚 按 蚊 中 , 已 经 鉴定 的 OR G 79 
个 , 其 中 Agor7 是 这 些 OR REWER, 在 触角 和 
下 显 须 中 都 可 以 表达 ,下 显 须 除了 拥有 较为 保守 的 
AgOr7 外 , 还 有 其 他 的 OR 存在 。 同 样 地 , 在 埃及 
伊 蚊 ( Melo et al., 2004) +5 3t p6 FE Wt ( Xia and 
Zwiebel, 2006) 中 也 有 类 似 的 研究 结果 。 对 CO, $ 
感 的 ORN 不 能 表达 这 种 保守 的 OR 受 体 ( Larsson et 
al., 2004) 。 也 有 研究 发 现 , 两 种 OR 可 以 同时 在 同 
一 个 ORN 中 表达 (Goldman et al., 2005; Lu et al., 
2007) , 该 结论 可 以 为 某 些 反应 谱 很 广 的 嗅 神经 的 
提供 理论 依据 (Hallem et al., 2004) 。 


3 蚊虫 外 周 嗅 觉 神经 体系 及 对 气味 物 
质 的 编码 


3.1 嗅觉 神经 细胞 

典型 的 昆虫 化 感 船 是 由 双 极 嗅 党 神经 元 
(olfactory receptor neuron, ORN) 组 成 , 具有 3 种 辅 
助 细胞 , 即 萌 原 细胞 ( thecogen cell, TH)、 毛 原 细胞 
( trichogen cell, TR) 和 膜 原 细胞 (tormogen cell, TO) 
(图 1) 。 昆 虫 外 表皮 的 表面 是 玻 水 的 , 阻止 体内 水 
THRE, 非 极 性 的 气味 分 子 到 达 ORN 必须 通过 
GLK HY The BZ. LCE, 触角 上 均匀 分 布 的 孔道 
(pore channel, PC) 可 以 作为 通道 转运 气味 分 子 到 
达 化 感 副 的 淋巴 液 (Steinbrecht, 1997), P] Eu He 
Be An. gambiae 触角 毛 形 和 锥 形 两 类 感 兹 内 的 ORN 
的 数目 约 为 1 500 ~ 1 600 个 (Meijerink et al., 
2001 ) 。 对 于 斯 氏 按 蚊 An. stephensi, 95% 的 毛 形 感 
an PAL 2 个 神经 细胞 , 在 触角 末尾 几 闻 的 化 感 种 
包含 1 个 神经 细胞 (Boo，1980 ) 。 埃 及 伊 蚊 Ae. 
aegypti 触角 上 的 ORN 大 约 有 2 000 个 , 其 中 90% 
ELA Wa 5D BE ( Mclver, 1982) 。 

ARK PF MACs FAY ORN 也 有 研究 。Crant 
(1995 ) 在 埃及 伊 蚊 Ae. aegypti 证 实 对 CO, 敏感 
的 ORN FEF TAAR, 产生 最 大 的 动作 电位 , 随 





图 1 典型 的 嗅 党 感 融 结构 示意 图 
( 引 目 Keil and Steinbrecht, 1987) 
Schematic drawing of the structure of typical olfactory 


Fig. 1 
sensilla (adopted from Keil and Steinbrecht, 1987 ) 
AX; 神经 轴 突 Axon; CUT; 表皮 Cuticle; D; 细胞 桥 粒 Desmosomes ; 
DS; HARY Dendrite sheath; 上 :上 表皮 Epidermis; GJ: Zé. EI% 
Gap junctions; GL: 神经 胶 质 Glia; HL: 血 淋 巴 Haemolymph; ID: 内 
部 树 突 分 又 Inner dendritic segment; ISL; 内 部 感 器 淋巴 Inner 
sensillum lymph space; OD: 外 部 树 突 分 又 Outer dendritic segment; 
ORN: 嗅觉 受 体 神经 Olfactory receptor neuron; OSL: 外 部 感 器 淋巴 
Outer sensillum lymph space; PC: 气孔 Pore channel; SJ: HE He il BR 


Septate junction. 


着 CO, 浓度 的 增加 反应 强度 增加 。 有 关 对 CO, $ 
感 的 ORN 的 人 研究 在 其 他 吸血 市 肌 动物 也 有 报道 
(Bogner, 1992; Steullet and Guerin, 1992; Ignell et 
al., 2000; Grant and Kline, 2003), Grant 和 
O’ connell( 1996 ) 报道 埃及 伊 蚊 Ae. aegypti F SZ 
同一 个 化 感 器 中 的 2 个 ORN 细胞 中 , 一 个 对 CO, 
敏感 , 为 一 个 可 以 检测 其 他 的 化 合 物 。Syed 和 Leal 
(2007 ) RIÉ Br Pe FE T Sil EJE JR ae PA 3 个 
ORN: 最 大 振幅 的 A 细胞 对 CO, 敏感 ,另外 2 个 神 
经 细胞 中 , B 细胞 对 许多 能 引起 吸血 昆虫 产生 反应 
的 化 合 物 ( 比如 植物 与 花 的 挥发 物 ) 产 生动 作 电 位 ， 
反应 谱 最 广 ; 而 细胞 C 则 不 对 试验 中 用 到 的 任何 化 
合 物产 生 反 应 。 同 一 个 化 感 锅 中 不 同 ORN 对 气味 
物质 的 反应 互 不 干扰 : 对 CO, 产生 反应 的 细胞 A, 
受到 CO, 浓度 影响 反应 强度 改变 , 在 主 气流 中 加 入 
0.24% 的 CO, 即 可 以 检测 到 神经 的 反应 ; 在 对 人 呼 
吸 的 单 细胞 记录 中 ， 随 着 浓度 的 增加 (0. 2% ~ 
4% ) , 细胞 A 反应 强度 增加 , 而 细胞 B 则 对 人 呼吸 
没有 产生 反应 。 
3.2 周边 嗅觉 感受 神经 ORN 的 功能 类 型 

通过 使 用 单 细胞 记录 技术 , ORN 的 动作 电位 能 
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人 够 被 实时 记录 , 通过 采集 到 的 神经 脉冲 频率 可 以 评 
价 每 个 ORN 对 不 同 气味 刺激 产生 反应 的 特异 性 和 
敏感 性 。 基 于 不 同 的 ORN 对 一 系列 化 合 物 反应 谱 
的 差异 , 神经 元 及 包含 其 的 化 感 带 能 够 被 区 分 为 不 
同 的 功能 类 型 (van den Broek and den Otter, 1999, 
2000; de Bruyne et al., 2001 ) 。 毛 形 感 器 是 蚊虫 噬 
觉 感 带 中 最 重要 的 一 类 , 有 关 蚊 虫 毛 形 感 副 及 其 中 
ORN 的 功能 类 型 的 划分 已 有 大 量 报 道 。Qiu 等 
(2006 ) 报 道 了 冈比亚 按 蚁 An. gambiae EF eas te 
据 形态 被 分 为 短 毛 形 和 长 毛 形 2 种 类 型 。 每 个 毛 形 
as FY A 2 个 ORN, 产生 较 大 脉冲 (action 
potentials) 的 为 A 神经 , 较 小 的 为 B 神经 。 根 据 对 
毛 形 感 器 内 A、B 两 神经 对 气味 物质 的 反应 谱 , 短 
毛 形 又 可 以 分 为 两 类 (TEl 和 TE2 ) , 长 毛 形 分 为 4 
类 (TCl1, TC2, TC3 和 TC4)。 这 样 , 6 BBB IRA 
对 应 12 个 ORN 功能 类 型 。 

六 比 亚 按 蚊 对 多 种 气味 产生 反应 的 “ 广 谱 型 ” 
的 串 觉 神经 分 布 于 上 MEERI, 根据 其 反应 谱 分 
为 TE1 和 了 TE2 两 种 功能 类 型 : TEL 的 反应 谱 特 征 为 
可 以 对 44 种 待 测 化 合 物 中 的 14 种 产生 反应 ,对 四 
FA SE AS i (4-methylphenol ) 和 四 乙 基 村 本 (4- 
ethylphenol ) 产生 最 强 的 反应 , 单独 引起 A 神经 兴 
奋 的 化 合 物 是 6- 甲 基 -5- 庚 烯 -2- 酮 (6-methyl-5- 
hepten-2-one) , 单独 抑制 A 神经 的 是 具有 3 ~4 个 
DEF IRM (carboxylic acids) , 单独 引起 B 神经 
兴奋 的 是 叫 唆 ; TE2 的 反应 谱 较 TEL 更 宽 , 可 以 对 
18 种 化 合 物产 生 反 应 ,特别 是 对 凑 酸 类 化 合 物 的 
反应 谱 更 加 宽 ; 能 引起 TEl 和 TE2 两 个 神经 均 产 生 
有 反应 的 化 合 物 有 氨水 , 5 ~7 个 碳 的 羧 酸化 合 物 ,，3 
种 醇 [1- 己 烯 -3- 醇 (1-hexen-3-ol) , 3- 甲 基 -1- 丁 醇 (3- 
methyl-1-butanol) , 1-Æ }#-3-f ( 1-hepten-3-ol ) | 以 
RADE. BOM TE RE ARIER OU op A 
于 C 型 毛 形 感 副 : FP lta“ STE” I 
经 , 仅 对 一 种 供 试 气味 产生 反应 , 即 TC2 的 A 神经 
仅 对 丙酮 产生 反应 ; 该 类 C AUR a ANT RRS A 
物 有 任何 反应 ,反应 谱 几 乎 集中 于 苯酚 类 化 合 物 。 
E 型 和 C 型 毛 形 感 副 反应 谱 之 间 存 在 部 分 交 车 ,有 反 
应 谱 集 中 于 氨水 以 及 茶 酚 及 其 衍生 物 。 

Ghaninia 等 (2007b) 通 过 单 细胞 记录 人 研究 埃及 
Fit Ae. aegypti fifi Bie ZB BY ET ea a HS 
对 16 种 化 合 物 的 反应 谱 , FRN WY BE as A 
包含 有 两 个 神经 细胞 ,产生 较 大 动作 电位 被 定义 为 
A 神经 , 较 小 动作 电位 的 定义 为 B HA, HI, 根 
据 毛 形 感 冀 的 外 部 形态 特征 分 为 4 种 类 型 : 短 尖 型 


(short sharp, sst) 、 短 钝 型 [ (short blunt I , sbt I )、 
40 fit AY TT (short blunt I, sbt I). K RÆ (long 
sharp, lst) 。 其 次 , 根据 对 16 种 化 合 物 反应 的 特征 
RE, IER MAPA sstl, sst2, sst3, sst4, sbt [ 1, 
sbt I 2, sbt H1, sbtI2, sbt [3 和 sbt 14 10 种 子 类 
型 。 最 后 , 根据 每 根 感觉 毛 内 部 A 和 了 B 两 个 神经 对 
16 种 化 合 物 产生 反应 的 特征 谱 ， 划分 为 18 种 ORN 
功能 类 型 ; 其 中 , sst2A 和 sbt [1B 以 及 lstA 和 IstB 
4 类 ORN 神经 对 任何 化 合 物 均 不 产生 反应 ; 能 引起 
各 个 ORN 类 型 产生 反应 的 化 合 物 主要 为 两 种 醇 
[ 丁 氧 基 乙 醇 (2-butoxyethanol ) 与 甲 基 环 己 醇 (4- 
methylcyclohexanol) | FUM] o 

锥 形 感 兹 是 蚊虫 咒 觉 感受 中 为 外 一 类 重要 的 感 
器 。Qiu & (2006 ) {RIE FX) EMF An. gambiae 
ETE ean Ox OP AN 5 种 功能 类 型 ( CP1，CP2 GP3, 
GP4 和 GPS), FOR HEE BE ET a P AR 
有 3 个 ORN, 5 种 功能 类 型 中 所 有 的 神经 对 氨水 和 
1- 丁 胺 有 反应 。 相 比 计较 而 言 ，GP2,，GP4 和 GPS 
的 反应 谱 最 宽 , 可 以 对 5 或 6 种 化 合 物 产生 反应 ， 
除了 上 述 两 种 化 合 物 外 , 还 有 胺 类 化 合 物 1- 戊 胺 、 
EARM 2- 丁 酮 酸 (2-oxobutanoic acid) 、2- 氧 代 戊 
酸 (2-oxopentanoic acid) 以 及 L-( + )- 乳 酸 、 具 有 4 ~ 
6 个 碳 原子 的 凑 酸 等 化 合 物 。GP1 和 CP3 只 可 以 对 
3 种 化 合 物产 生 反应 , 除了 上 述 两 种 化 合 物 外 , 还 
有 1- 戊 胺 或 者 L-( + ) -乳酸 (Qiu et al., 2006) 。 
3.3 吸血 对 触角 ORN 功能 的 影响 

Qiu 等 (2006 ) 报道 由 比 亚 按 蚊 An. gambiae MK 
血 后 嗅 神经 对 化 合 物产 生 的 反应 与 吸血 前 差异 显 
著 。 首 先 , 对 某 些 在 吸血 前 不 产生 反应 的 化 合 物 在 
吸血 后 却 产 生 反 应 ， 比 如 对 3- 甲 基 -2- 己 烯 酸 、2- 茶 
氧 基 乙 醇 、 嘻 哄 和 3- 甲 基 吗 哄 由 不 敏感 变 为 敏感 ， 
经 过 分 析 这 些 化 合 物 是 产 卵 场所 释放 的 化 合 物 。 其 
次 , 对 吸血 前 产生 反应 的 许多 化 合 物 则 在 吸血 后 变 
得 不 再 敏感 , 包括 在 吸血 前 产生 反应 的 羧 酸 、 醇 和 
茶 酚 类 化 合 物 , 而 这 些 化 合 物 正 是 人 体 释 放 的 气 
味 。 可 见 , 由 于 吸血 完成 , 致使 蚁 忠 对 气味 的 反应 
发 生 很 大 的 调整 。 另 外 , WRIS KERA Ee i 
前 多 出 一 类 感 硕 TES; 吸血 前 TE2A 和 TE2B 的 反 
应 谱 相 似 , 不 容易 分 辨 , 而 在 吸血 后 由 于 整个 TE2 
感 需 不 再 敏感 ，A 神经 只 对 氨水 和 丁 酮 产生 反应 ,而 
B 神经 的 反应 谱 虽 然 较 吸血 前 变 罕 , 但 是 与 吸血 后 
的 A 神经 相 比 则 宽 的 多 , 所 以 很 容易 就 能 区 分 出 来 。 
3.4 ”周边 嗅觉 系统 对 气味 的 编码 特点 

ORN 咒 党 神经 对 不 同 的 气味 分 子 具有 选择 性 ， 
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气味 分 子 的 结构 特征 , 包括 链 的 长 短 、 电 子 云 分 
布 、 双 键 的 位 置 以 及 功能 类 型 决定 了 某 一 个 ORN 
是 否 对 其 产生 反应 (Boeckh and Ernst, 1983; 
Hansson, 1995; Shields and Hildebrand, 2001), Xf 
于 中 枢 神 经 系统 来 说 , 不 同 的 ORN 反应 谱 的 完全 
不 同 或 者 部 分 重合 是 区 分 不 同 气味 分 子 重要 的 信 
D, 可 以 为 中 枢 神 经 提供 了 区 分 气味 分 子 的 重要 信 
FA (Sass, 1978; de Bruyne et al., 2001) 。 

在 昆虫 中 , JLA ORN 存在 于 同一 个 感 希 中 , F 
一 嗅觉 感 带 内 的 不 同 嗅 感 神经 一 般 具 有 相似 的 气味 
反应 谱 , 但 反应 敏感 型 不 同 , 称 为 同室 效应 ( Qiu et 
al., 2006) 。 但 它们 之 间 对 气味 的 编码 程序 并 不 会 
互相 受到 干扰 (Boeckh and Ernst, 1983; Akers and 
O’ Connell, 1988) , 这 使 得 神经 系统 得 以 更 加 精确 
地 对 气味 物质 进行 编码 (Todd and Baker, 1999) 。 

ORN 对 气味 物质 产生 反应 的 时 间 动 态 是 气味 
编码 机 制 的 另外 一 个 特征 , 是 评价 飞行 或 逆风 行 
的 昆虫 很 重要 的 一 项 指标 。Chaninia 等 (2007b ) 对 
于 埃及 伊 蚊 的 研究 发 现 , ORN 对 气味 物质 的 时 间 反 
应 模式 和 使 用 的 气味 源 有 关 : 短 尖 的 毛 形 感 硕 sstl 
的 A 神经 对 两 种 化 合 物 的 反应 不 同 , 对 4- 甲 基 环 已 
醇 的 反应 表明 在 刺激 期 间 和 刺激 结束 后 兴奋 反应 可 
以 一 直 持 续 , 而 对 2- 丁 氧 基 乙醇 的 反应 则 只 是 在 刺 
激 期 间 产 生 兴 奋 ， 刺激 结束 后 兴奋 很 快 消失 ; 此 
外 , 不 同 的 ORN 对 同一 种 化 合 物 所 产生 的 反应 也 
存在 不 同 , 同 为 1% 5R, MEER BI at sstl 
的 B 神经 和 短 钝 毛 形 感 器 sbt IKJ B 神经 引起 的 反 
应 模式 不 同 , 借 此 可 以 区 分 为 两 种 ORN 功能 类 型 。 
Qiu 等 (2006) 报 道内 比 亚 按 蚊 An. gambia 触角 下 
型 毛 形 感 顺 中 TEL 的 A 神经 接受 到 茶 酚 刺激 以 后 
兴奋 反应 的 持续 时 间 较 长 , 而 相同 的 神经 对 吗 | 哄 的 
反应 持续 时 间 明 显 缩短 ; 另外 , 其 对 化 合 物 的 不 同 
浓度 敏感 性 不 同 , 使 用 1% 的 1- 己 烯 -3- 醇 和 3- 甲 基 - 
1- 丁 醇 刺 激 ， 当 结束 刺激 以 后 , 反应 马上 停止 , 对 于 
10% 的 1- 己 烯 -3- 醇 刺激 , 反应 持续 时 间 明 显 延长 。 


4 ”蚊虫 触角 叶 的 结构 与 功能 及 对 气味 
物质 的 编码 


4.1 fh RAAT Be) EK 

气味 物质 被 外 周 神 经 系统 感知 以 后 , AERE 
感受 神经 元 ORN 的 轴 突 进入 中 枢 神 经 系统 (central 
nervous system, CNS) , 在 中 枢 神 经 系统 内 , 感受 神 
经 元 轴 突 直接 介入 中 脑 ( deutocerebrum ) 的 触角 叶 
(antennal lobe，AL)。 触 角 叶 呈 球 形 , 是 感受 细胞 


轴 突 传 至 中 枢 神 经 系统 的 第 一 级 感受 中 心 。 触 角 叶 
解剖 和 生理 组 织 以 及 神经 组 成 在 痊 椎 和 无 贿 椎 动物 
之 间 存 在 相似 性 ( Hansson and Anton, 2000), FL 
触角 叶 中 的 神经 元 细 分 为 3 种 类 型 ,分别 是 嗅 神经 
元 (antennal neuron，AN)、 投 射 神经 元 (projection 
neuron, PN) 和 局 部 神经 元 (local neuron, LN)( 图 2)。 
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图 2 昆虫 触角 叶 的 构造 示意 图 ( 引 目 Chaninia, 2007) 
Fig. 2 Cellular components of the insect antennal lobe 
( adopted from Ghaninia, 2007 ) 
嗅觉 受 体 神经 ( olfactory receptor neurons, ORNs) 进入 小 球 后 的 神经 
即 为 嗅 神经 元 (antennal neurons，ANs) ,在 小 球 内 (glomerulus ) 和 投 
射 神经 元 ( projection neurons，PNs)、 局 部 神经 元 (local neurons, 
LNs) 形 成 突 触 。LN 仅 局 限于 触角 叶 内 ,PN 则 通过 不 同 的 脑 神经 
(antenno-cerebral tracts, ACTs) 促 入 前 脑 神经 营 状 体 ( mushroom body 
calyx ) 和 侧 角 (1lateral hom, LH), Olfactory receptor neurons ( ORNs) 
extend into glomerulus. Antennal neurons ( ANs ) synapse with the 
central neurons, i. e., projection neurons ( PNs ) and local interneurons 
(LNs). The LNs are restricted within the antennal lobe (AL) , whereas 
axons of PNs extend to the mushroom body calyx and lateral horn ( LH) 


via several antenno-cerebral tracts ( ACTs). 


HI, REMAR AN KRAMA PF Sai 
ORN 的 信息 经 传人 触角 叶 的 神经 纤维 球 
(glomeruli) , 它们 是 处 理气 味 信 息 的 基本 功能 单位 
( Barnea et al., 2004) 。 这 些 轴 突 依据 其 各 自 的 功能 
会 聚 于 特定 的 神经 纤维 球 , 传递 来 目 触 角 感 硕 气 味 
物质 的 刺激 信息 。 

随后 , AN, LN 和 PN 相互 之 间 形 成 突 触 连接 ， 
对 信息 进行 初步 的 处 理 转换 , 在 这 些 传人 神经 AN 
和 中 间 神 经 元 LN 树 突 间 传递 着 气味 识别 和 上 鉴定 的 
关键 信息 ,并 由 投射 神经 PN 回 更 高 一 级 的 中 枢 神 
经 前 脑 ( protocerebrum ) 传递 (Hansson and 
Christensen, 1999; Christensen and White, 2000; 
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Ignell and Hansson,2005 ) ， 引 发 昆虫 的 行为 反应 。 
触角 时 是 联系 外 周 感 需 与 中 枢 感 受 神 经 的 桥架 作 
H, 为 昆虫 感受 作用 的 初级 中 枢 神 经 传递 。 
4.2 触角 叶 嗅 小 球 的 鉴定 

昆虫 的 触角 神经 叶 被 神经 纤维 球 占 据 了 大 部 
分 , 这 些 神 经 纤维 球 围绕 在 中 央 区 域 的 四 周 。 昆 虫 
触角 神经 叶 内 神经 纤维 球 数 一 般 在 10 ~ 1 000 个 ， 
神经 元 数量 比 触 角 感 受 细胞 ORN 要 少 ; 由 神经 纤 
维 球 进一步 输出 到 更 高 级 神经 中 枢 的 神经 元 数量 在 
1 ~100 个 , 远 远 低 于 由 触角 输入 到 触角 神经 叶 内 的 
神经 元 数 。 由 此 可 以 推测 , 初级 轴 突 在 神经 叶 内 的 
神经 元 上 有 大 范围 的 趋同 现象 , 触角 神经 叶 内 对 刺 
激 信 号 进行 了 加 工整 合 , 去 除了 很 多 不 必要 的 背景 
信息 , 同时 放大 了 特定 的 感受 信息 , 由 此 传 问 更 高 
级 的 中 枢 神 经 ( Barnea et al., 2004) 。 小 球 的 数量 和 
排列 是 触角 叶 对 气味 信息 编码 的 生理 基础 
(Christensen and White, 2000; Ignell and Hansson, 
2005), 并 且 在 种 内 的 差异 较 小 (Arnold et al., 
1985; Laissue et al., 1999; Berg et al., 2002; Smid et 
al., 2003; Schachtner et al., 2005) , 但 是 具有 种 特 
异性 : 在 蛆虫 和 一 种 社会 性 黄蜂 中 小 球 数 量 达 到 
1 000 个 (Ernst et al., 1977) ,在 大 部 分 昆虫 中 小 球 
的 数量 在 40 ~ 160 之 间 , 并 且 以 一 层 或 两 层 排列 在 
中 心 区域 四 周 (Schachtner et al., 2005) 。 

Bausenwein 和 Nick (1998 ) 研究 发 现 埃及 伊 蚊 
Ae. aegypti 触角 神经 叶 中 有 大 约 32 个 纤维 小 球 。 
Chaninia 等 ( 2007a) 使 用 单 克 隆 抗体 标记 
(monoclonal antibody staining ) 、 神 经 顺 行 标记 
(anterograde neurobiotin backfills ) 、 还 原 银 染色 法 
( reduced stain ) 、 Golgi #2 4% ( Golgi 
impregnation) 等 技术 , 研究 了 冈比亚 按 蚊 雌雄 两 性 
中 脑 的 神经 解剖 组 织 , 构建 了 小 球 在 触角 叶 内 的 三 
维 谱 图 (3-dimensional maps) ,触角 叶 的 共聚 焦 切 片 
被 导入 电脑 ,然后 用 AMIRA 软件 进行 分 析 , 单个 
小 球 被 标定 后 进行 三 维 构 建 ,小 球 被 在 不 同 的 样本 
之 间 比 较 定 名 。 结 果 证 实 : 上 肉 、 雄 蚊 的 触角 叶 中 分 
别 有 小 球 60 和 61 个 , 但 是 , 由 于 使 用 这 种 方法 很 
难 对 触角 叶 背 侧 的 小 球 进行 统计 , 而且 来 自 蚊 虫 触 
FAL at ( Johnston’ s organ ) 的 神经 轴 突 传人 触角 叶 
中 被 命名 为 JOC ( Johnston’ s organ centre) 的 区 域 四 
周 也 围绕 着 很 多 难以 统计 的 小 球 (Ignell et al., 
2005) , 所 以 实际 上 冈比亚 按 蚊 肉 雄 蚊 触 角 叶 小 球 
数量 可 能 要 分 别 多 于 60 和 61 个 ; 小 球 的 命名 则 基 
于 单个 小 球 在 触角 叶 中 的 位 置 , 包含 两 个 表示 方位 


silver 


的 字母 : 前 面 (anterior, A), 后 面 (posterior, P), Hi 
面 (ventral, V), 背面 (dorsal, D), Mi (lateral, 
L), 中间 (medial,M), 中 央 (central, C) 等 ,比如 
AL 和 AD 就 分 别 代表 前 侧面 和 前 背面 的 小 球 , HK 
此 类 推 。 

通过 使 用 单 克隆 抗体 标记 和 神经 顺 行 标记 等 技 
术 , 蚂 忠 触角 叶 内 的 小 球 被 鉴定 为 3 类 。 第 1 类 : 
小 球形 状 、 大 小 、 位 置 以 及 单个 小 球 区 分 的 容易 程 
度 在 雌雄 之 间 的 差异 最 小 , 分 别 占 到 上 肉 蚁 和 雄 蚊 触 
角 叶 小 球 总 数 的 50% 和 33% ,这 一 类 别 小 球 的 一 
个 重要 的 作用 就 是 来 辨别 触角 叶 的 大 致 方 回 以 及 作 
为 区 分 第 2 和 第 3 类 小 球 的 参照 , 在 雌 蚊 种 有 ALI - 
6, AD2 -8 和 DC1, 雄 蚊 中 主要 有 AV1, ALI -5 和 
AD1 -5; 第 2 和 第 3 类 小 球 : 在 上 肉 雄 之 间 的 差异 最 
较 大 , 在 雄 蚊 中 的 比例 均 高 于 上 肉 蚊 , RERA, 是 
由 于 雄 蚊 触角 叶 小 球 的 分 界线 较 肉 蚁 更 难 区 分 ， 
此 对 雄 蚊 触角 叶 小 球 在 观察 各 项 指标 变化 比较 大 。 
MEHE, 位 于 JOC 附近 的 和 触角 叶 背 侧 的 小 球 的 
边界 更 难 识别 (Chaninia et al., 2007a)。 
4.3 小 球 分 布 的 性 二 型 现象 

Ignell 等 (2005 ) 对 埃及 伊 蚊 Ae. aegypti WETE fih 
角 叶 进行 三 维 重建 ( three-dimensional 
reconstruction) 。 结 果 表 明 在 小 球 大 小 、 数 量 、 位置 
和 排列 上 存在 性 二 型 : 上 肉 雄 蚊 触 角 叶 平均 直径 分 别 
为 80.65 +6.03 um 和 54.78 +1.9 pm; 就 其 中 的 
小 球 比 较 来 说 ,， AV/AD/AL/PV 等 小 球 数量 在 雌雄 
之 间 存在 变异 ; 此 外 ,AV1/AV1, AV2/AV3, VM3/ 
VM3, VM2/VM2, VM1/VM7 的 形状 、 大 小 在 肉 雄 
之 间 存 在 变异 , 但 是 在 触角 叶 中 的 分 布 相差 不 大 ; 
触角 叶 中 间 区 域 的 小 球 AM, VM, DM 和 DC 在 两 
性 之 间 更 加 保守 。 一 般 来 说 , 雄 蚊 的 触角 叶 中 的 纤 
维 小 球 更 难 分 析 , 因为 雄 蚊 纤 维 小 球 之 间 的 距离 更 
近 , 使 得 小 球 之 间 的 界限 更 难 区 分 。 上 肉 雄 蚊 的 触角 
叶 中 的 小 球 的 形状 大 小 存在 差异 , 其 原因 可 能 是 由 
于 JOC 在 雌雄 之 间 的 差异 造成 的 小 球 的 排列 出 现 
不 同 (Ignell et al., 2005; Ghaninia et al., 2007a) 。 
4.4 气味 物质 在 中 枢 神经 系统 的 信号 转 导 机 制 

对 于 昆虫 和 无 脊椎 动物 , 每 种 ORN 功能 类 型 
表达 特殊 的 OR, 并 且 将 其 轴 罕 投射 到 同一 个 小 球 
之 中 , 在 触角 叶 中 形成 了 空间 编码 图 谱 (spatial 
activity map) (Vosshall et al., 2000; Couto et al., 
2005). ORN 将 轴 突 伸 入 触角 叶 中 的 神经 纤维 小 球 
对 气味 物质 的 化 学 识别 就 是 通过 触角 叶 中 这 些 神经 
纤维 小 球 来 完成 (Rospars and Hildebrand, 2000; 
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Wang et al., 2003 ) 。 在 昆虫 中 , 来 源 于 单个 感 带 的 
ORN 的 染色 试验 可 以 阐述 化 学 信号 从 外 周 癌 中 枢 
的 投递 模式 。 目 前 已 经 成 功 地 应 用 于 许多 蛾 类 的 感 
受 性 信息 素 的 研究 中 (Hansson，1995$; Anton and 
Homberg, 1999) 。 

自 先 , BEAL POR H AA AP ST BY FR E 
神经 的 投递 进行 大 体 的 定位 。Anton (2003 ) 使 用 
染色 技术 研究 了 内 比 亚 按 蚊 触角 和 下 上 显 须 内 的 
ORN 在 中 枢 神 经 内 的 投射 模式 。 染 色 的 ORN 完 
整 ,没有 被 破坏 , 并 且 已 知 其 对 寄主 植物 的 气味 有 
有 反应。 结果 发 现 : 1) ORN 的 轴 罕 末 段 树 状 突 很 清 
晰 地 被 观察 到 深入 纤维 小 球 ; 2) 来 源 于 同一 个 化 感 
器 的 不 同 的 嗅觉 神经 元 经 常 对 不 同 的 化 合 物产 生 反 
应 , 在 神经 纤维 小 球 中 靶 标 区 域 不 同 , 轴 突 树 状 突 
互相 不 重合 ; 3) 来 源 于 下 颗 须 的 嗅觉 神经 元 不 论 在 
同 侧 还 是 异 侧 的 触角 叶 均 从 背 中 区 投射 进入 ,而且 
FURS OR Be AE a A BY HH SS BIR AN Se 
Anton 和 Rospars (2004 ) 应 用 计算 机 辅助 的 神经 解 
剖 学 方法 进一步 确定 了 冈比亚 按 蚊 ORN 轴 突 在 触 
角 叶 中 的 确切 定位 , 使 用 这 种 方法 可 以 定量 确定 
ORN 轴 突 在 触角 叶 中 的 准确 定位 。 研 究 发 现 , TE fih 
角 叶 中 存在 5 个 相互 不 重合 的 投射 区 , 其 中 一 个 区 
ROR A PSA, 另外 的 4 个 区 中 , 2 
个 区 接受 触角 上 锥 形 感 需 ORN 的 信息 ,另外 2 个 
区 接受 触角 上 毛 形 感 器 ORN 的 信和 号 。 

随后 ,进一步 对 触角 和 下 上 显 须 的 每 根 神经 投射 
到 每 个 小 球 的 模式 进行 了 详细 的 研究 。GChaninia 等 
(2007a) 对 来 和 目 冈 比 亚 按 蚊 下 显 须 嗅觉 神经 的 染色 


结果 发 现 : WERE BHP SAAS A FHA ZEEE antenno- 
suboesophageal tract ( AST) 进入 触角 叶 , 将 信号 均 
传导 进入 一 系列 的 DM 小 球 , 传递 到 另 一 半 触 角 叶 
的 对 侧 小 球 则 是 通过 antennal commissural tract 
(ACT); 在 雄性 冈比亚 按 蚊 中 , 5 类 小 球 DMS, 
DM7, DM8, DM11 和 DMI12 接受 来 自 下 显 须 的 神经 
传导 ,而 在 上 肉 蚊 中 相关 的 小 球 则 有 6 类 , 分 别 为 
DM8 -13; 值得 一 提 的 是 ，DM10 - 12 除了 接受 来 
目下 显 须 的 神经 信号 外 , 还 接受 触角 的 信号 传人 ; 
在 雄 蚊 中 观察 到 来 自 下 层 的 神经 传人 触角 叶 的 小 球 
中 ,这 些 神 经 投递 到 的 小 球 是 DM7, 同时 通过 ACT 
进入 对 侧 的 触角 叶 小 球 , 在 上 肉 蚊 中 没有 发 现 类 似 的 
结果 。 此 外 , DM7 同时 也 接受 来 自 下 显 须 的 神经 信 
号 。Ghaninia 等 (2007b) 通 过 对 特定 的 ORN 的 顺 行 
神经 标记 技术 , 可 以 追踪 其 轴 罕 投射 直到 AL, 实验 
结果 证 实 了 一 种 ORN 类 型 对 应 一 种 神经 纤维 小 球 ， 
不 同类 型 的 ORN 投射 到 的 小 球 互 不 重合, 各 小 球 
之 间 和 ORN 功能 类 型 存在 一 一 对 应 关系 的 假设 
(Couto et al.，2005 ) 。 举 例 来 说 , 4- 甲 基 环 已 醇 可 
以 引起 埃及 伊 蚊 触角 毛 形 感 顺 功能 类 型 sst1A 的 动 
作 电 位 , 对 应 的 小 球 命名 为 PM5, 同 处 一 室 的 sstLB 
对 应 的 小 球 则 是 PM2( 图 3:A, C); sbt I 14 AB 对 
Q- 侧 柏 酮 产生 反应 , 对 应 的 小 球 是 AM4 和 AM2( 图 
3: B, C)。 此 外 ，sst2 对 2BE 产生 较 强 的 动作 电 
位 , 对 应 的 小 球 是 AD3 和 AD2; sst3B 对 应 的 小 球 
是 ADI; sbt T1A/B 对 应 的 小 球 是 MC2 和 V3; sbt 
T2A/B 对 应 的 小 球 是 PD3 和 PC1。 





图 3 雌性 埃及 伊 蚊 触角 叶 三 维 重建 和 功能 地 图 ( 引 目 Ghaninia et al., 2007b) 
Fig. 3 A combined 3D reconstruction and functional map of the antennal lobe of a female Aedes aegypti 
( adopted from Ghaninia et al., 2007b) 
A, B; ORN 投射 进 触角 叶 的 模式 ORN projections into the antennal lobe ( AL) ; sstl A FI B 神经 分 别 对 应 PM2 和 PMS 小 球 The short sharp-tipped 
sstl A and sst1B correspond to the PMS and PM2 glomeruli, respectively; sbt I 1A 和 B 神经 分 别 对 应 AM4 和 AM2 小 球 The short blunt-tipped sbtIl A 
and sbtIl A correspond to the AM4 and AM2 glomerulus, respectively; C: 触角 叶 三 维 结构 以 及 小 球 和 ORN 的 对 应 关系 ; 括号 外 的 字母 及 数字 组 合 
指 代 小 球 名 称 ; 括号 内 的 字母 及 数字 组 合 指 代 ORN 的 功能 类 型 。The functional map of the AL. The letters and numbers outside and inside the 


brackets indicate the glomerulus names and the functional classes of the ORNs targeting the glomeruli, respectively. 
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HEFER, X TARRE WRCR T rE 
果 。 特 别 是 有 关 蚊 忠 对 气味 物质 化 学 感受 的 分 子 机 
制 研究 发 展 迅速 , 大 量 与 蚊虫 嗅 觉 相 关 的 受 体 蛋 日 
基因 及 其 功能 被 逐步 研究 (Carey et al., 2010; 
Bohbot et al., 2011; Rinker et al., 2012; Pask et al., 
2011, 2013)。 相 比较 而 言 , 尽管 对 于 蚊 忠 嗅觉 神 
经 系统 的 组 成 及 其 感知 气味 的 神经 机 制 也 有 了 一 十 
的 了 解 , 但 是 仍 有 大 量 的 工作 需要 进一步 深入 。 例 
如 , 需要 更 加 精准 地 剖析 信息 化 学 物 在 神经 元 间 复 
杂 的 信号 网 络 中 的 传递 路 径 , 并 了 解 如 何 准确 地 被 
蚊虫 咒 党 系统 感知 。 这 就 需要 更 加 深入 地 研究 信和 号 
从 外 周 神 经 到 中 枢 神 经 中 脑 触角 叶 的 信号 整合 模 
式 、 触角 叶 内 部 联系 神经 元 间 的 互 作 机 制 、 双 侧 触 
角 叶 之 间 的 信号 转 导 以 及 由 触角 叶 传人 前 脑 曹 形体 
(corpus pedunculatum ) 的 投射 神经 元 的 传递 模式 。 
相信 随 着 科学 技术 的 不 断 发 展 , 实验 技术 的 不 断 更 
新 , 这 些 问题 都 会 逐一 解决 。 随 看 败 虫 噢 党 行 ， 
分 子 、 神 经 、 生理 等 各 方面 研究 结果 的 不 断 深入 ， 
人 类 将 最 终 解 析 蚊 虫 寄主 选择 、 交 尾 、 产 卵 等 关键 
行为 的 本 质 , 进而 为 最 终 开 发 基于 信息 化 学 物质 
的 、 全 新 的 、 生 物 安全 的 蚊虫 控制 策略 更 定 坚实 的 
基础 。 
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